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摘   要：【目的】初步探究田菁根瘤菌 Sinorhizobium alkalisoli YIC4027 中唯一含有 PAS 结构域

可溶性趋化受体 Tlp1 的功能机理。【方法】本研究基于 Red 重组系统以及三亲接合技术进行缺

失突变株的构建。对野生型和突变株的生长情况、趋化能力、趋氧性、细胞凝结、生物膜的形成、

胞外多糖产量、在宿主根表的定殖及竞争性结瘤等表型进行了测定。【结果】与野生型相比，突

变株的生长不受影响，趋化和趋氧能力降低，在宿主根表的定殖及竞争性结瘤能力降低，而细胞

凝结能力、生物膜形成以及胞外多糖产生能力等均有所提高。【结论】本研究首次证实了 S. alkalisoli 
YIC4027 中可溶性趋化受体 Tlp1 影响细胞的趋化运动。 

关键词：Sinorhizobium alkalisoli YIC4027；可溶性趋化受体；PAS 结构域；趋化 
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Characterization of the soluble chemoreceptor Tlp1 in 
Sinorhizobium alkalisoli YIC4027 

HUANG Weiwei1, WANG Yixuan2, SUN Li2, DONG Xiaoyan2, XIE Zhihong1* 
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Abstract: [Objective] To decipher the functional mechanism of Tlp1 which is the only soluble 
chemoreceptor containing PAS domain in Sinorhizobium alkalisoli YIC4027. [Methods] We 
constructed the gene-deleted mutant strain based on the Red homologous recombination system and 
triparental conjugation. The growth rate, chemotaxis, aerotaxis, cell flocculation, biofilm formation, 
exopolysaccharide (EPS) production, colonization, and competitive nodulation of the wild type and the 
mutant strain were studied. [Results] Compared with the wild type, the mutant strain showed 
unaffected growth, weakened chemotaxis, aerotaxis, colonization, and competitive nodulation, and 
increased cell coagulation, biofilm formation, and EPS production. [Conclusion] This study confirmed 
that the soluble chemoreceptor Tlp1 in YIC4027 affected the chemotactic movement of the cells for the 
first time. 
Keywords: Sinorhizobium alkalisoli YIC4027; soluble chemoreceptor; PAS domain; chemotaxis 
 
 

田菁(Sesbania cannabina)因具有高产、耐盐

以及可以适应营养缺乏环境的特点，被认为是改

良滨海盐渍地的理想植物[1]。田菁根瘤菌是一类

革兰氏阴性细菌，能够与田菁共生固氮后形成根

瘤，将大气中的氮气还原为氨，向宿主植物提供

可直接吸收的氮营养[2]，从而降低宿主对土壤中

氮的需求[3]。Sinorhizobium alkalisoli YIC4027 是

本实验室从黄河三角洲盐渍土上生长的田菁根

瘤中分离的一株优势根瘤菌，具有良好的竞争

性、宿主特异性、耐盐碱能力和促生效果，并

被证实对黄河三角洲盐渍土壤具有较好的改良

效果[4]。 
趋化使细菌具有主动移向营养丰富的环境

或者远离有害物质的能力。植物的根释放出被细

菌感知的化合物，并沿着浓度梯度触发趋化作

用，这在根际细菌定殖过程中起着重要作用。在

根表面定殖过程中，趋化作用也给了可动细菌一

个显著的竞争优势[5]。趋化受体(methyl-accepting 

chemotaxis proteins, MCPs)是细菌感受外界刺激

并实现信号放大的第一步，在菌株与宿主建立共

生关系的起始阶段起着至关重要的作用[6]。革兰

氏阴性菌中，以大肠杆菌作为模式菌株对趋化受

体及其信号转导进行了系统的研究[7]。其他细菌

的基因组分析表明，大多数细菌拥有多个趋化受

体，平均每个基因组有 14 个趋化受体基因[8]；

但是在某些特定物种中，趋化受体可超过 80 个[9]。

细菌的生活方式决定趋化受体的数量[10]，例如

在复杂多变环境中生存的细菌比生活在特定生

态位的细菌大约多 5 倍[8]。 
可溶性趋化受体由于缺少跨膜区域而游离

于细胞质中，这类受体中存在着广泛结合具有还

原活性或小分子感应的辅基[11]。可溶性趋化受体

中常见的结构域如图 1 所示。Escherichia coli 的
可溶性受体 Aer 含有 FAD 辅基的 PAS 结构域传

递[12]，并由此介导对氧和能量趋化的反应[13]。

而在Helicobacter pylori的受体TlpD中首次发现
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了 CZB 结构域[14]，TlpD 可以介导能量趋化[15]

以 及 对 酸 碱 度 [16] 和 活 性 氧 [17] 的 趋 化 。

Campylobacter jejuni 的可溶性受体 Tlp8 具有双

PAS 结构域，在引导 C. jejuni 向最佳能量区域前

进时可抵消 CetA/B 趋化系统带来的影响[18]，可

溶性受体 Tlp5 包含一个 FIST 结构域，能感应氨

基酸信号[19]；另一个可溶性受体是 Tlp6，其具

有 CZB 结构域，与 H. pylori TlpD 受体呈正相 

 
图 1  可溶性趋化受体常见的结构域[11] 
Figure 1  Domains most commonly found in soluble 
chemoreceptors[11]. 

关 [14]。Pseudomonas aeruginosa 的可溶性受体

BdlA，含有 2 个 PAS 结构域，可监测电子转运

系统的氧化还原状态变化情况 [20]。Bacillus. 
subtilis 的可溶性受体 HemAT 含有原珠蛋白

(protoglobin)结构域，利用 HemAT 感知氧浓度变

化，从而向有利环境游动[21]。 
有关 S. alkalisoli YIC4027 的趋化受体研究

国内外鲜有报道。可溶性趋化受体 Tlp1 在 S. 
alkalisoli 趋化系统中的作用还不清楚。因此，本

文选择 YIC4027 中唯一一个含有 PAS 结构域的趋

化受体基因 tlp1 (GenBank 登录号：CP034909.1)，
利用基因敲除手段构建 Tlp1 突变株，通过与野

生型的生理特性进行比较，研究 Tlp1 基因缺失

对 YIC4027 趋化、趋氧能力、细胞凝结、生物

膜的形成、胞外多糖(exopolysaccharide, EPS)以
及在宿主根表的定殖及竞争性结瘤的调控作用。 

1  材料与方法 
1.1  材料 
1.1.1  菌株和质粒 

实验采用的菌株与质粒如表 1 所示。 
1.1.2  引物 

实验所用的引物如表 2 所示。 
 
 

表 1  实验采用的菌株和质粒 
Table 1  Plasmids and bacterial strains used in this study 
Strains and plasmids Relevant characteristics Source and reference 
Strains   

Sinorhizobium alkalisoli YIC4027 Wild type strain, Nal+ [22] 

Δtlp1 YIC4027 derivative, Nal+ This study 

Escherichia coli DH5α General cloning strain Transgen 

Plasmids   

pEASY blunt simple The vector cloning PCR products, Kan+ TaKaRa 

pK18mobSacB Suicide vector for gene deletion; lacZ mob sacB Kan+ [23] 

pRK2013 Helper plasmid,carries tra genes, Kan+ [24] 

pK18mobSacB-Δtlp1 pK18mobsacb with 592 bp upstream fragment and 
542 bp downstream fragment of tlp1 cluster, Kan+ 

This study 

Kan+: Kanamycin; Nal+: Nalidixic acid. 
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表 2  本研究所用引物 
Table 2  Primers used in this study 
Primer names Direction (5′→3′) Restriction enzyme cutting site 
tlp1-up-F CGGGATCCGATTGCATCCTCATCGACGACATC BamH Ⅰ 
tlp1-up-R GAACAAGTCGCAGGCCATCATCGTCATGGCAAC  
tlp1-down-F CCATGACGATGATGGCCTGCGACTTGTTCATCGC    
tlp1-down-R CCCAAGCTTCCTTCCACACGTACAAAGATCGG Hind Ⅲ 
tlp1-out-F GACCAGGAGATCTTCGTCGAAATC  
tlp1-out-R CAGACGAAGAACATGCTGGTGAG  

 

1.1.3  菌株培养条件 
S. alkalisoli YIC4027 使用 TY[25]以及 L3[25]

培养基，30 ℃培养。大肠杆菌使用 LB[26]培养

基，37 ℃培养。实验所使用抗生素的工作浓度：

卡那霉素(kanamycin, Kan) 50 μg/mL，萘啶酮酸

(nalidixic acid, Nal) 25 μg/mL。 
1.1.4  主要试剂与仪器 

PCR 扩增仪以及凝胶成像系统(Bio-Rad)、
超微量分光光度计 NanoDrop 2000c、低温高速

离心机(D-37520 Osterode)、所用引物的合成来

自北京睿博兴科生物技术有限公司。质粒提取、

胶回收等试剂盒购自天根生化科技(北京)有限

公司。T4 连接酶、限制性内切酶购自 NEB 公

司。DNA 样品的测序工作由睿博兴科生物技术

有限公司完成。抗生素来自烟台鼎锐生物科技

有限公司。 
1.2  PAS 结构域蛋白序列比对 

S. alkalisoli YIC4027 的全基因组序列已被

注释 [25]，序列的数据来源为 NCBI (GenBank: 
LYBW00000000.1, http://www.ncbi.nlm.nih.gov/ 
nuccore/LYBW00000000.1)，YIC4027 基因组中

含 PAS 结构域蛋白质的查询利用 SMART 在线

数据库(http://smart.embl.de/)和 MIST2 在线数据库

(http://mistdb.com/genomes/GCF_001723275.1) 。

PAS 结构域蛋白的序列比对使用 MAFFT 软件

(http://mafft.cbrc.jp/alignment/server)在线进行。 

1.3  tlp1 缺失突变体的构建 
YIC4027 基因组的提取使用天根基因组

DNA 提取试剂盒，利用此模板进行上下游引物

tlp1-up-F/R 和 tlp1-dow-F/R 的 PCR 扩增，得到

592 bp 上游片段以及 542 bp 下游片段，融合 PCR
连接 tlp1-up 和 tlp1-down 这 2 个片段。将融合片

段连接到 pEASY，筛选菌落，测序验证。含载

体 pK18mobSacB 的菌株以及测序结果正确的菌

株提取质粒，使用 Thermo 内切酶 BamH Ⅰ和 Hind 
Ⅲ 进 行 酶 切 后 用 T4 连 接 酶 连 接 至

pK18mobsacB，从而获得重组质粒。利用三亲接

合的方法[27]构建缺失突变株，将携带辅助质粒

pRK2013 的 E. coli 、 携 带 pK18mobsacB: 
tlp1-up-down 质粒的 E. coli 以及野生型 YIC4027
按照比例 2:3:10 混合，基于同源重组交换的原理

进行 2 次交换，实现无痕敲除[28]：第 1 次交    
换时，重组染色体带有 Kan 抗性且将其作为第  
1 次筛选的标识；第 2 次交换时，目的菌株利用

蔗糖敏感性进行筛选标识。然后利用 tlp1-out-F
和 tlp1-out-R 引物进行 PCR 验证，同时用野生型

YIC4027 作为阳性对照，最终结果正确的则是

Δtlp1 突变体。 

1.4  生长能力检测 
首次在TY平板上活化野生型YIC4027以及

突变株 Δtlp1，然后挑取活化好的菌株接种到至

含 Nal 抗性的 5 mL TY 培养基中，30 ℃摇培   
20 h。在 50 mL 离心管中加入 10 mL TY 培养基

和 200 μL 菌液，使得菌液的起始 OD600 为 0.02
左右。0−24 h，每隔 2 h 测 1 次菌液 OD600 值；
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24−36 h，每隔 3 h 测 1 次；36−48 h，每隔 6 h
测 1 次，每组 3 次重复。 

1.5  毛细管实验 
趋化试验参考 Rudrappa 等的方法[29]。挑取

野生型以及突变株 Δtlp1 菌落至含 Nal 抗性的  
5 mL TY 培养基中，摇培 20 h。用无抗性 TY 反

复清洗 2−3 次去除残留培养基。然后用无抗性 TY
将菌液重悬并将菌液浓度 OD600 调为 0.01。用无

菌的 200 μL 枪头吸取 100 μL 处理好的重悬液，

用4 cm-25 G规格针头的1 mL注射器吸取100 μL
四叶一心田菁根系分泌物，然后把注射器针头缓

慢插入枪头，静置于无菌的室温环境下 30 min，
采用稀释平板计数法将注射器中的样品涂在 TY
平板上，置于 30 ℃培养箱培养 2 d，利用菌落计

数仪来计算菌落数(CFUs)，每组 3 次重复。 

1.6  趋氧能力检测     
趋氧检测参考 Xie 等的方法[20]，将活化好的

菌株接种于 5 mL TY 培养基中摇培 20 h，调

OD600=0.2，载玻片中央滴 10 μL 菌液后放置在  
特制小方盒内，空气和氮气的气体流速维持在  
800 mL/min。开空气阀门，通气 2 min，平衡液滴

后关闭空气阀门。开氮气阀门，通气 1−3 min，关

闭后打开空气阀门。利用 Cellsens Dimension 1.7 软

件来记录菌株由不动状态变成运动状态的时间。 

1.7  细胞凝结实验 
在 50 mL 离心管中加入 10 mL L3+1/2 N 寡

营养培养基，然后分别取 200 μL 菌液加入其中，

做 3 组平行，竖直振荡培养，分别培养 24 h 和

48 h 后进行细胞凝结的观察与测定。(1) 凝结量

观察：选择产生凝结量相对较多的 48 h 菌液，

将离心管中的样品倒入平板，拍照，进行凝结量

的观察。(2) 凝结量测定：取出 24 h 和 48 h 的

培养物，静置 30 min，取上清菌液测定 OD600

值，记作 ODs，再利用组织研磨器把上清以及沉淀

混合研磨，然后测定 OD600值，记作 ODt，每组 3

次平行。最后通过公式进行细胞凝结量的计算：%
凝结(% flocculation)=[(ODt−ODs)× 100]/ODt。 

1.8  生物膜实验 
生物膜实验参照 Barnard 等的方法[30]。(1)

生物膜观察：使用 TY 培养基，向含 1.5 mL 培

养基的试管中加入菌液 150 μL，30 ℃竖直静置

培养 3 d，做 3 组平行。清洗后加入 0.1%结晶紫

溶液，静置染色 30 min，最后对生物膜进行拍照

观察。(2) 生物膜测定：将菌液 15 μL 加入至含

150 μL TY 培养基的无菌 PVC96 孔板，做 5 次

平行。密封后放置于 30 ℃培养箱培养 2 d，0.1%
结晶紫染色，静置 30 min。室温晾晒后加入 30%
乙酸溶液进行结晶紫的溶解，最后通过酶标仪测

OD540 处的吸光值。 

1.9  EPS 实验 
分别配置以丁二酸 (10 mmol/L)、乳酸钠  

(10 mmol/L)、脯氨酸(10 mmol/L)为碳源，含刚果

红(40 μg/mL)和不含刚果红的 L3+N 固体培养基，

将各菌液的 OD600调至 0.8，各取 20 μL 细菌悬浮

液分别滴加至培养基上，倒置于 37 ℃培养箱中培

养 72 h，做 3 次生物学重复。含刚果红平板的用

于定性观察 EPS 的生成，不含刚果红的培养基采

用浓硫酸-蒽酮氧化法进行胞外多糖的定量分析。 

1.10  定殖实验 
用浓硫酸浸泡普通田菁种子 30 min，再用无

菌水进行清洗，然后把种子置于 30 ℃培养箱中

培养 2 d，其中每 12 h 更换 1 次无菌水。用事先

处理好的菌液浸泡发芽的种子，野生型与突变株

按照 1:1、1:5、1:10 比例浸泡 2 h。将浸泡的种

子取出，利用双层钵体法种于蛭石盆中，每盆放

2 个种子，每个处理 3 个重复，培养 8 d，将根

系取出，清洗消毒后截取根系放入无菌 EP 管中，

加入 30 μL 无菌水后捣碎划线于 TY 平板，培养

一段时间，对平板上的菌落进行 PCR 验证，计

算突变体与野生型的比例。 
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1.11  竞争性结瘤实验 
结瘤实验参照定殖实验，后续放于 25 ℃人

工气候室培养 30 d 左右。取成熟健康的瘤体经

消毒处理后捣碎划线于 TY 平板，30 ℃倒置培

养，对平板上的菌落进行 PCR 验证，最后计算

突变体与野生型的比例。 

2  结果与分析 
2.1  PAS 结构域的比对分析 

PAS 结构域具有高度保守性，且能与多种辅

基结合，其中与 FAD 辅基结合的 PAS 序列具有

极高的相似性，而且负责作用于 FAD 的色氨酸

位点 (Trp, W)保守性最高。有研究表明，A. 
brasilense 的可溶性趋化受体 AerC 与辅基 FAD
相结合，可感受氧化还原过程，将细菌的趋化运

动行为和能量代谢相关联。因此我们将 YIC4027
中的 PAS 序列与 AerC 的 PAS 序列进行了比对，

发现趋化蛋白 Tlp1 的 2 个 PAS 序列与 AerC 的

PAS 序列具有较高的相似性，最关键的色氨酸位

点高度保守。因此可推测出这 2 个 PAS 结构域

是与 FAD 相结合的。 
2.2  突变株 Δtlp1 的构建 

筛选符合以下状态的菌落：能在含 10%蔗

糖的 TY 平板生长、不能在含 Kan 的 TY 平板生

长的菌落，即为可能构建成功的 Δtlp1 突变株。

再利用含有目的基因 tlp1 以及上下游片段的引

物 tlp1-out-F 和 tlp1-out-R 进行菌落 PCR 验证，

在 YIC4027 中能够扩增出 3 850 bp 的完整片段，

其中目的基因的长度为 1 794 bp (图 2 泳道 1−4)；
突变株由于目的基因的缺失，因此缺失了 1 794 bp
的片段长度(图 2 泳道 6)，所以再次验证 Δtlp1
是构建成功的突变株。 
2.3  Tlp1 对菌株生长的影响 

我们利用 TY 培养基记录不同生长时期的

OD600 值，从而检测菌株的生长能力。野生型

YIC4027与突变株Δtlp1的生长情况如图 3所示。 

 
 

图 2  突变株的 PCR 验证 
Figure 2  The mutant strain was verified by PCR. 
Lane 1−4: Wild type genomic DNA; Lane 5: Blank 
control; Lane 6: Mutant genomic DNA. 

 

 
 

图 3  野生型与突变株的生长曲线 
Figure 3  Growth curves of wild type and mutant.  

 
从结果来看，突变株 Δtlp1 和野生型 YIC4027 的

生长曲线基本一致，表明趋化受体单基因的缺失

对菌株的生长速率没有影响。 

2.4  Tlp1 对趋化运动的影响 
以其宿主田菁的分泌物作为趋化物，毛细管

趋化实验发现 Δtlp1 的菌落数(CFUs)明显少于野

生型 YIC4027 (图 4)，说明 Tlp1 具有调控趋化行

为的能力。 

2.5  Tlp1 对趋氧能力的影响 
结果如表 3 所示，野生型通氮气的反应时间

在 62.0−67.4 s 之间，突变株 Δtlp1 的反应时间在

50.5−54.7 s 之间；通氧气后，野生型的反应时间

在 55.8−59 s 之间，突变株∆tlp1 的反应时间在

47.8−50.2 s 之间。2 种不同的通气环境下，突变

株 Δtlp1 的适应时间明显小于野生型 YIC4027，
可见 Tlp1 在氧气变化的过程中起重要作用。 
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图 4  突变株 Δtlp1 与野生型的趋化能力 
Figure 4  Mutant strain and wild type chemotaxis 
analysis. A: Capillary assay. B: The analysis of 
chemotaxis. **: P<0.01. 
 

 

表 3  Tlp1 在 YIC4027 中的作用 
Table 3  Role of Tlp1 in aerotaxis in YIC4027 
Strains Response time in seconds to adaptation in a 

temporal assay for aerotaxis, ±SD 
−air +air 

WT 
∆tlp1 

64.7±2.7 
52.6±2.1 

57.4±1.6 
49.0±1.2 

 

2.6  Tlp1 对细菌凝结能力的影响 
结果如图 5 所示，前期突变株的凝结量比野

生型提高了 61.5%，到 48 h 后两者的凝结量差

异不大，但随着时间的延长，因为生物量的增加，

所以 48 h 的凝结量要高于 24 h，说明在凝结的

前期 Tlp1 对胞外具有调控作用。 

2.7  Tlp1 对生物膜形成的影响 
试管培养的生物膜定性结果如图 6A 所示，

突变株∆tlp1 的生物膜产生量明显高于野生型。

从 96 孔板的定量结果(图 6B)发现，与野生型相

比，突变株∆tlp1 的生物膜产量增加了 87.7%。 

 
 

图 5  突变株 Δtlp1 与野生型凝结能力比较 
Figure 5  Comparison of flocculation results of two 
strains. A: Photographed after 24 hours of cultivation. 
B: Analysis of quantitative results of flocculation. *: 
P<0.05. 

 
 

图 6  突变株 Δtlp1 与野生型生物膜形成能力 
Figure 6  Comparison of biofilm formation. A: 
Biofilm morphologies upon crystal violet staining of 
the WT and Δtlp1. B: Biofilm quantitative 
measurement results. *: P<0.05. 
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2.8  Tlp1 对 EPS 合成的影响 
采用 3 种不同的碳源培养基进行了培养，不

同碳源之间产生了较大的差异(图 7A)，在乳酸

钠培养基上的菌落染色最为明亮光滑且四周会

有凸起，在脯氨酸培养基上的菌落染色最浅且比

较干燥，丁二酸培养基上的菌落形态则介于二者

之间。定量检测 EPS 含量进一步确定结果，如

图 7B 所示。在以乳酸钠为碳源的培养基上，突

变株∆tlp1 的 EPS 含量约为野生型的 2 倍。在以

丁二酸与脯氨酸为碳源的培养基上，突变株

∆tlp1 的 EPS 含量约为野生型的 1 倍，明显高于

野生型。 

2.9  定殖实验结果 
将培养 8 d 的根系取出，捣碎后涂板，利用

tlp1 引物做 PCR 鉴定，对野生型以及突变体的

定殖能力进行计算，结果如图 8 所示。突变株 
 

 
 

图 7  突变株Δtlp1与野生型EPS的形态及测定结果 
Figure 7  Colony morphology and EPS 
determination of the two strains. A: Observation of 
colony morphology of two strains. B: The EPS 
quantitative analysis results. *: P<0.05. 

 
 
图 8  定殖能力测定 
Figure 8  The tests of colonizationt. *: P<0.05. 
 
∆tlp1 所占的比例分别是 43%、50%、58%。结果

表明，与野生型相比，突变株∆tlp1 的定殖能力减

弱，说明 tlp1 基因的缺失导致定殖能力减弱。 

2.10  竞争性结瘤实验结果 
取普通田菁上长势良好的瘤体，捣碎后涂

板，利用基因 tlp1 内部引物做 PCR 鉴定，对野

生型以及突变体的定殖能力进行计算，结果如图

9 所示。野生型及突变株∆tlp1 比例为 1:1、1:5、
1:10 时，∆tlp1 的占比分别是 23%、35%、50%。

结果表明，趋化受体基因 tlp1 的缺失，影响了菌

株在田菁根部的竞争性结瘤能力。 

 

 
 

图 9  竞争结瘤能力的测定 
Figure 9  Competitive nodulation tests. *: P<0.05. 
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3  讨论与结论 
趋化受体可分为跨膜趋化受体和可溶性趋

化受体 2 类。受体有一部分是位于细胞质内的。

据 SMART 数据库统计，8 384 个受体蛋白中，

14.5%的蛋白缺乏跨膜部分，游离于细胞质中，

此类受体称为可溶性受体[8]。可溶性受体介导的

趋化作用在细菌种群的生态中起着十分重要的

作用[31]，包括子果体的形成[32]、介导胞内能量

代谢[20]等。可溶性趋化受体以同源二聚体的形

式存在并且可以形成反平行四螺旋束线圈相互

作用[33]，其在可溶性受体 Tsr 和 Tm1143c 的细

胞质片段中均有发现[34-35]。Upadhyay 等[36]通过

生信分析以及建模，发现 PAS 结构域全部存在

于细胞溶质内。这些趋化受体能监测各种基于细

胞质的信号，但是其中大多数仍有待确定[37]。

在植物根际细菌中，可溶性趋化受体的缺失会削

弱细菌感应外界信号的能力，与野生型菌株竞争

能力的减弱[38]。与 YIC4027 相似性最高的 S. 
meliloti 中，McpY 缺失后在不同程度上导致对

糖类、氨基酸等趋化作用的减弱 [39]。在 R. 
leguminosarum 中，缺失 McpB 导致趋化和竞争

性结瘤的能力降低[40]。在 A. brasilense Sp7 中

Tlp1 的缺失导致趋化和根际定殖的能力降低[41]。 
本研究表明，在 YIC4027 中，Tlp1 基因的

缺失并不影响菌株的正常生长，对宿主普通田菁

根系分泌物的趋化能力减弱，感应氧的时间变

短。此外，Tlp1 间接调控 EPS 的产量，趋化受

体感应信号变化后，调节鞭毛运动[42]，趋化运

动能力减弱，从而间接调控 EPS 的产量、细胞

的凝结能力以及生物膜的形成。Tlp1 受体影响

细菌的凝结，生物膜以及 EPS 的产量，这一现

象说明在营养匮乏的环境下菌株自身能够提高

适应力，属于自我保护机制，也是其内环境稳定

的重要保证。趋化受体缺失后可能使细菌无法停

留在最佳氧气浓度位置，EPS 的增产可能成为此

缺陷的一种补偿。由于产生了大量的 EPS，定殖

能力处于优势，但随着时间的延长，趋化运动受

损产生的影响大于 EPS 的作用，最终导致定殖

能力下降，结瘤能力降低。  
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